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　 　 摘要:　 杂种优势利用是提升作物产量、抗逆性和品质的重要手段之一ꎬ目前杂种优势已被广泛应用于杂交育

种研究中ꎮ 随着分子生物学、基因工程、高通量测序技术等的高速发展ꎬ研究人员在不同层面不断探索作物杂种优

势的遗传基础ꎬ杂种优势数量性状基因座(Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓꎬ ＱＴＬ)定位与相关基因挖掘研究是其中的重要方

面ꎬ对解析杂种优势分子机理具有重要的理论意义ꎮ 本文对玉米、水稻、大豆等主要农作物中已定位的株型、粒质

量及产量等杂种优势相关 ＱＴＬ 或克隆基因的类型、功能及分子机理进行阐述和总结ꎬ以期通过结合现代分子生物

学技术与高通量组学数据分析技术ꎬ深度解析作物杂种优势遗传基础ꎬ为推动杂种优势高效利用提供参考ꎮ
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　 　 杂种优势是指具有不同遗传性状的 ２ 个纯系父

母本杂交产生的子代(即杂交种)在抗逆性、抗病

性、适应性、品质和产量等方面均优于父母本的生物

现象[１]ꎮ 杂种优势在玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ)、水稻(Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ)、 油菜 ( Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ) 和棉花 ( Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｓｐｐ)等作物中被广泛应用ꎬ为世界粮食安全提供了

重要保障[２]ꎮ 杂种优势具有增产效果明显、植株生
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长茂盛、易于推广等优点ꎬ但是杂种优势的遗传基础

研究进展较为缓慢[３]ꎮ 研究人员虽然在杂种优势

方面已经做了大量理论研究ꎬ提出了一些经典假说ꎬ
但杂种优势是连续的、由多对等位基因以及多种基

因控制ꎬ其理论研究和实践应用等方面仍存在一些

问题ꎬ例如如何明确不同杂种优势等位基因的效应

值、非等位基因在表达上如何调控、如何评估作物生

长发育中的环境因素等ꎬ需要深入探索ꎮ

１　 作物杂种优势利用概述

Ｓｈｕｌｌ[４]于 １９０８ 年发现玉米异花授粉杂交后代的

产量相较于自交后代有明显提高ꎬ于是提出将杂交作

为一种育种手段ꎬ并首次以“杂种优势”的概念取代

“杂合子”ꎮ 早期玉米品种主要为开放授粉品种ꎬ但由

于单交种玉米产量比开放授粉品种产量高５０％~
１００％[５]ꎬ如今商业玉米品种几乎全部为单交种[６]ꎮ
袁隆平于 ２０ 世纪 ７０ 年代开启了水稻杂种优势利用

的先河ꎬ杂交稻产量相较于自交系产量提高了１０％~
２０％ꎬ实现水稻现代育种的重要突破[７]ꎮ 此外ꎬ杂交

育种也广泛应用于其他农作物ꎬ如油菜[８]、棉花[９]、大
豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) [１０]等ꎮ 目前杂种优势现象虽普遍存

在于农作物中ꎬ但对其遗传基础的研究大多停留在假

说层面ꎬ缺少深刻而全面的认识ꎮ

２　 作物杂种优势遗传模型

作物杂种优势从 ２０ 世纪 ３０ 年代开始被广泛推

广和应用ꎮ 在此过程中ꎬ随着分子生物学、基因工程

及高通量测序等相关技术迅速发展ꎬ研究人员从不

同层面探索杂种优势机理ꎬ并不断提出和修正关于

杂种优势遗传基础的理论和假说ꎮ
显性假说认为双亲等位基因中存在少量隐性基

因ꎬ并将隐性基因定义为不利基因ꎬ在杂交一代(Ｆ１)
中来自于亲本之一的显性基因发挥有利作用遮盖来

自另一亲本的隐性基因ꎬ从而表现出杂种优势ꎬ所以

双亲的显性基因越多ꎬ所产生的杂种优势越强[１１￣１４]ꎮ
当杂交后代不断进行自交后ꎬ隐性基因纯合概率增

加ꎬ容易显现出有害性状ꎬ其遗传效应为 ２ 个基因的

叠加效应ꎮ 例如ꎬＸｉａｏ 等[１５]和 Ｌｉ 等[１６]分别利用水稻

重组自交系的回交群体进行研究ꎬ发现杂合子的杂种

优势均低于纯合子ꎬ并通过不同效应数量性状基因座

(Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓꎬＱＴＬ)占比分析ꎬ将杂种优势

归因于完全显性效应占据主导地位ꎮ 但随着研究不

断深入ꎬ也逐渐出现这一假说无法解释的现象ꎬ例如ꎬ
Ｂｉｒｃｈｌｅｒ 等[１７]通过观察发现ꎬ经过多代改良的 ２ 个玉

米自交系产生的子代杂种优势并未降低ꎮ
１９ 世纪初 Ｓｈｕｌｌ[４] 提出超显性假说ꎬ此假说认

为基因杂合位点的贡献大于纯合位点ꎬ基因型不同

的 ２ 个配子结合后相互刺激而促进作物生长发育ꎬ
进而产生杂种优势ꎮ 目前已经有多篇报道证明超显

性假说的存在:例如ꎬ番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)中
的同源基因 ＳＦＴ[１８]以及水稻中的同源基因 Ｈｄ３ａ[１９]

在产量杂种优势中表现出很强的超显性效应ꎬ控制

水稻株型的基因 ＩＰＡ１[１９] 在单位面积产量和每株粒

质量性状上ꎬ同样表现出很强的超显性效应ꎮ
显性假说和超显性假说均针对等位基因之间的

相互关系进行分析ꎬ忽视了非等位基因对杂种优势

的影响ꎮ 上位效应解释的是非等位基因间的相互作

用ꎬ是指 ２ 个位点的基因之间存在相互作用ꎬ在 ２ 个

自交系亲本杂交后ꎬ２ 个不同等位基因的相互作用

使得杂交后代表现出更加优异的性状ꎮ 例如ꎬＭｉｎ￣
ｖｉｅｌｌｅ 等[２０] 和 Ｓｃｈｎｅｌｌ 等[２１] 通过分析带有添加基因

的双基因座模型ꎬ将多重基因结合到一起以确定定

量性状ꎬ并在 Ｆ１中观察到杂种优势ꎮ Ｙｕ 等[２２] 通过

优良水稻杂交种中覆盖整个基因组的 ＱＴＬ 分子连

锁图研究杂种优势遗传基础ꎬ发现上位效应是杂种

优势遗传基础的主要因素ꎮ Ｗｏｌｆ 等[２３] 通过研究玉

米杂交自交系发现上位效应有助于特定杂交种杂种

优势的表达ꎮ
上述假说虽能解释杂种优势的部分遗传基础ꎬ

但仍存在局限性ꎮ 例如ꎬ单一假说不能解释受多位

点控制的数量性状的杂种优势ꎻ等位基因间的杂合

性不能解释多倍体间的杂种优势现象等ꎮ 随着现代

分子生物学和组学技术的发展ꎬ杂种优势相关 ＱＴＬ
和基因被不断定位和挖掘ꎬ这为研究人员充分揭示

杂种优势遗传基础提供了更有力的理论支撑ꎮ

３　 主要农作物杂种优势相关基因挖掘
及 ＱＴＬ 定位

３.１　 玉米杂种优势相关基因挖掘及 ＱＴＬ 定位

玉米是最早被发现利用杂种优势的农作物[５]ꎮ
目前杂交玉米种植面积不断扩大ꎬ是研究杂种优势

遗传基础的模式作物ꎮ 玉米基因组较大ꎬ重复序列

较多ꎬ这给基因的定位和克隆增加了难度ꎮ 但随着

现代分子生物学技术的发展ꎬ研究人员已成功定位、
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克隆了一批玉米杂种优势相关 ＱＴＬ 和基因ꎮ
Ｔａｇｕｃｈｉ￣Ｓｈｉｏｂａｒａ 等[２４]利用转座子标签技术成

功克隆了 ＦＥＡ２ 基因ꎬ随后 Ｂｏｍｍｅｒｔ 等[２５] 利用玉米

重组自交系通过突变体筛选法证实 ＦＥＡ２ 基因可以

调控穗行数的提高ꎬＣＬＡＶＡＴＡ 受体样蛋白 ＦＡＳＣＩ￣
ＡＴＥＡＲ２ 的变化导致花序分生组织大小和籽粒行数

增加ꎮ 这些研究结果表明ꎬ调节基本的干细胞增殖

控制途径有可能提高作物产量ꎮ 潘振远[２６] 利用重

测序及基因序列比对分析ꎬ克隆了 ＺｍＳＭＫ９ 基因和

ＺｍＳＲＬ５ 基因ꎮ 其中ꎬＺｍＳＭＫ９ 基因只包含 １ 个外

显子ꎬ产生 １ 个长度为２ ０２５ ｂｐ 的编码序列ꎬ编码 １
个包含 ６７４ 个氨基酸的 Ｐ￣ｔｙｐｅ ＰＰＲ 蛋白ꎬ其等位测

验结果表明 ＺｍＳＭＫ９ 为控制玉米籽粒发育的功能

基因ꎬ其蛋白质定位于线粒体ꎬＺｍＳＭＫ９ 作用于线粒

体基因 ｎａｄ５ 的内含子 １ 和内含子 ４ 剪切ꎬ该基因突

变后ꎬ导致 ｎａｄ５ 的内含子 １ 和内含子 ４ 剪切率下

降ꎬ从而影响了线粒体复合体Ⅰ的正常组装ꎬ导致其

活性下降ꎬ即氧化磷酸化途径受阻ꎬ供应籽粒发育的

能量不足ꎬ从而导致籽粒变小ꎮ 然而ꎬＺｍＳＲＬ５ 基因

能提高植株抗旱、耐盐性ꎬ通过维持叶片蜡质晶体结

构、分布及正常表皮通透性来提高抗旱、耐盐性ꎬ保
证植株正常生长发育ꎬ从而提高产量ꎮ 曹晓良等[２７]

以 ＮＸ５３１×ＳＩＬ８ 建立了一个由 ２００ 个族组成的 Ｆ２ ∶ ３

群体ꎮ 采用复合区间作图方法对 ８ 个产量相关性状

进行 ＱＴＬ 和显著互作对的鉴定ꎬ检测到轴粗和粒深

的 ＱＴＬ 分别命名为 ｑＣＤ￣４.１、ｑＫＤ￣１.１ꎬ前者以负向

加性效应为主ꎬ后者以正向加性效应为主ꎬ进而影响

玉米产量ꎮ Ｊｉａｎｇ 等[２８] 通过单核苷酸多样性(ＳＮＰ)
分子标记多态性分析发现与粒长相关的 ｑｋＬ１ａ、
ｑｋＬ２ａ、ｑｋＬ５ａ 等 ７ 个 ＱＴＬ 位点均与加性效应、显性

效应和上位效应相关ꎮ 彭倩等[２９] 在染色体片段上

检测到与行粒数和产量相关的 ＱＴＬ 各一个ꎬ分别为

ＨＫＰＲ７ｂ、ｈＧＹ７ｂꎬ研究结果表明单片段代换系的测

交群体对杂种优势位点具有更高的检测效率ꎮ Ｚｈｏｕ
等[３０]利用近等基因系将控制粒质量的 ＱＴＬ 位点

ｑＧＷ１.０５ 定位在玉米 １ 号染色体的 １.１ Ｍｂ 区域ꎬ预
测了候选基因并提供了用于分子标记辅助选育的标

记ꎮ Ｃｈｕｃｋ 等[３１] 通过研究发现 ｕｂ３ 基因与穗行数、
穗分支数的 ＱＴＬ 紧密连锁ꎬ对父母本进行分析ꎬ结
果表明ꎬｕｂ３ 基因的多个突变独立调控雄性和雌性

花序的发育ꎬ从而影响玉米籽粒产量ꎮ Ｌｉｕ 等[３２] 利

用 ３ 组具有代表性的玉米杂交组合形成的 ５ ３６０ 个

杂交二代(Ｆ２)群体株系进行研究ꎬ发现一个杂种优

势位点中包含 ｕｂ３ 基因ꎬ该基因与水稻 ＯｓＳＰＬ１４
( ＩＰＡ１)基因同源ꎬ是调控玉米雄穗分枝数及影响玉

米产量的重要基因ꎮ Ｓｈｉ 等[３３]基于筛选相应的分离

群体和对染色体片段代换系的研究ꎬ在大约 １. ９８
Ｍｂ 的区域发现了与穗宽度相关的杂种优势位点

ｈｌＥＷ２ｂꎮ Ｌｉ 等[３４]利用基因编辑技术和转基因技术

验证了 ２ 个现代育种选择基因 ＺｍＥＭＦ１Ｌ１ 和

ＺｍＫＷ１０ 以及 １ 个分化基因 ＺｍＫＯＢ１ 的作用ꎬ
ＺｍＥＭＦ１Ｌ１ 和 ＺｍＫＷ１０ 可 以 明 显 延 迟 开 花ꎬ
ＺｍＫＯＢ１ 通过调节穗的发育来促进产量杂种优势ꎬ
为玉米杂交种父本与母本杂种优势群的遗传改良、
强优势杂交种的选育及全基因组选择育种技术的开

发提供了坚实的理论基础与基因资源ꎮ Ｇｏｎｇ 等[３５]

开发了一个约有２０ ０００个个体的回交群体来筛选重

组体ꎬ并精细定位、图位克隆 (Ｍａｐ￣ｂａｓｅｄ ｃｌｏｎｉｎｇꎬ
ＭＡＰ)了与玉米的籽粒、果穗形态相关的关键候选

基因 ＺｍＫＬ９ꎬ进一步通过候选基因的重测序分析、
候选基因关联分析以及荧光素酶试验结果发现并证

明了 ＺｍＫＬ９ ５′非翻译区(Ｕｎｔｒａｎｓｌａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎꎬＵＴＲ)
中的 ＴＥ１ 转座子是影响 ＺｍＫＬ９ 表达的关键功能位

点ꎬ并利用基因敲除及过表达材料证实了 ＺｍＫＬ９ 正

向调控玉米籽粒及果穗产量ꎮ ＺｍＫＬ９ 过表达系中

衍生的杂交种籽粒粒长及粒质量显著增加ꎬ同时玉

米果穗的穗长、穗质量以及穗粒数显著增加ꎬ揭示了

ＺｍＫＬ９ 具有提高玉米产量的重要育种价值ꎮ Ｗａｎｇ
等[３６]利用中国经典杂交玉米品种郑单 ９５８ 的双亲

郑 ５８ 和昌 ７￣２ 构建了遗传群体ꎬ定位并克隆到一个

影响玉米叶片形态等多个田间性状的主效基因

ＺｍＬＮＧ１ꎬ研究发现ꎬ昌 ７￣２ 中 ＺｍＬＮＧ１ 存在一个 ６
ｋｂ 的缺失ꎬ造成 ＺｍＬＮＧ１ 与旁邻基因发生了融合ꎬ
破坏了 ＺｍＬＮＧ１ 和 ＺｍＴＯＮ１ 蛋白之间的相互作用ꎬ
研究者发现 ＺｍＬＮＧ１ 可作为媒介连接另一类调控

植物器官形态的蛋白质(Ｏｖａｔｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬＯＦ￣
Ｐｓ)和 ＺｍＴＯＮ１ 蛋白ꎬ并且影响 ＯＦＰｓ 的磷酸化水

平ꎬ研究提示 ＴＴＰ(ＴＯＮ１ / ＴＲＭ / ＰＰ２Ａ)蛋白复合体

调控植物细胞与器官形态的作用可能与去磷酸化过

程相关ꎬ并且发挥去磷酸作用的底物之一可能是

ＯＦＰｓꎬ该研究结果表明 ＴＴＰ 复合物在玉米器官发育

中发挥着重要作用ꎮ
玉米粒质量及籽粒大小等农艺性状影响着玉米

籽粒产量的形成ꎬ是玉米杂交育种工作中的重要改
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良目标ꎬ与农艺性状相关的杂种优势基因和 ＱＴＬ 都

具有复杂的调控网络ꎬ影响植株生长发育的各个阶

段ꎬ同时在研究时经常发现一个 ＱＴＬ 位点与多个性

状相关ꎬ例如ꎬＺｍＫＬ９ 基因同时影响玉米籽粒形态

和果穗形态ꎮ 杂种优势位点并不独立ꎬ存在相互作

用ꎮ 因此ꎬ鉴定杂种优势相关基因及 ＱＴＬ 位点不但

可以为解析杂种优势机理提供依据ꎬ而且可以为选

育玉米优良杂交种提供理论基础ꎮ
３.２　 水稻杂种优势相关基因挖掘及 ＱＴＬ 定位

近年来ꎬ水稻杂种优势遗传基础研究成为研究

热点ꎬ研究人员主要从基因表达与杂种优势、ＱＴＬ 位

点与杂种优势、ＱＴＬ 互作与杂种优势等方面进行探

索ꎬ开展了一系列相关研究ꎮ
Ｓｏｎｇ 等[３７]发现一个控制水稻粒宽和质量的数

量性状基因 ＧＷ２ꎬ其编码 Ｅ３ 泛素连接酶活性的环

状蛋白ꎬ在泛素蛋白酶体途径的蛋白质降解中发挥

作用ꎬＧＷ２ 功能的丧失使细胞数量增加ꎬ导致水稻

产生更大、更宽的颍壳ꎬ并加快籽粒灌浆速率ꎬ导致

籽粒宽度、质量和产量的增加ꎮ Ｈｅ 等[３８] 精细定位

了位于 ２ 号染色体上的与水稻产量杂种优势相关的

ＱＴＬ 位点 ｑＧＹ２￣１ꎬ并克隆了具有调控穗数、穗粒数

和千粒质量功能的 ＬＰＫ 基因ꎮ Ｓｈｏｍｕｒａ 等[３９] 克隆

了位于水稻 ５ 号染色体上控制粒宽的 ｑＳＷ５ 基因ꎬ
通过精细定位、互补试验和关联分析发现 ｑＳＷ５ 的

缺失会导致库大小显著增加ꎬ外颖细胞数目增多引

起粒宽增加ꎬ且 ｑＳＷ５ 基因缺失导致粒宽显著增加ꎮ
Ｈｕａｎｇ 等[４０]克隆了直立穗高产基因 ＤＥＰ１ꎬＤＥＰ１ 通

过提高分生组织活性、促进细胞增殖ꎬ使节间变短、
穗直立ꎬ最终增加产量ꎮ Ｗａｎｇ 等[４１] 对含有 ＥＰ 基

因的 Ｆ２杂交群体进行研究ꎬ并运用基于 ＭＡＰ 的克

隆方法发现 ＥＰ 基因不仅影响直立圆锥花序的农艺

性状ꎬ还通过增加次级分支的数量和二级分支上的

籽粒数量增加产量ꎮ Ｚｈａ 等[４２]从野生稻中克隆了 １
个包含 ８ 个富亮氨酸重复受体样激酶(ＬＲＫ)基因的

基因簇ꎬ使田间增产 １６.００％ꎻ将其导入籼稻中可导

致穗数、每穗颖花数、每粒质量和细胞生长增加ꎬ使
谷物总产量增加 ２７􀆰 ０９％ꎮ Ｊｉａｏ 等[４３] 克隆并发现水

稻中的 ＩＰＡ１ 基因可以改变植株结构并增加产量ꎬ其
编码 ＯｓＳＰＬ１４ 受 ＯｓｍｉＲ１５６ 调控ꎬ该研究结果证实

了 ＯｓＳＰＬ１４ 中的点突变扰乱了 ＯｓｍｉＲ１５６ 定向调

节ꎬ产生具有分蘖数减少、抗倒伏性增加、产量提高

的水稻理想植株ꎮ 另一研究发现ꎬＩＰＡ１ 具有提高水

稻产量和增强对稻瘟病抗性的双重功能ꎬ发生磷酸

化修饰的 ＩＰＡ１ 可以结合到免疫调控基因 ＷＲＫＹ４５
的启动子区域而激活其表达ꎬ从而使水稻产生对稻

瘟病的免疫反应[４４]ꎮ Ｏｏｋａｗａ 等[４５]使用染色体片段

代换系ꎬ确定了一个有效的秆强度 ＱＴＬ 位点ꎬ命名

为 ＳＣＭ２ꎬＳＣＭ２ 能增加茎的强度且能提高穗粒数ꎬ
通过 ＱＴＬ 分析结合定位克隆鉴定 ＳＣＭ２ 抗倒伏基

因是提高水稻抗倒伏性和整体生产力的有效途径ꎮ
Ｙａｎ 等[４６]利用 ２ 套近等基因系群体克隆了 Ｇｈｄ８ 基

因ꎬ可调节控制分蘖和分枝的关键基因 ＭＯＣ１ꎬ导致

水稻分蘖数和一级、二级分枝数增加ꎬ使单株产量提

高 ５０􀆰 ００％ꎮ Ｇｈｄ８ 在拟南芥中异位表达导致开花提

前 １０ ｄꎬ与其同系物 ＡｔＨＡＰ３ｂ 在长日照条件下观察

到的情况相似ꎬ这些研究结果表明 Ｇｈｄ８ 和 ＡｔＨＡＰ３ｂ
在拟南芥开花中的保守功能ꎬ证实了 Ｇｈｄ８ 在水稻

产量形成和开花中的重要作用ꎬ以及长日照条件下

Ｇｈｄ８ 通过调节 Ｅｈｄ１、ＲＦＴ１ 和 Ｈｄ３ａ 表达使水稻和

拟南芥延迟开花ꎮ Ｑｉａｏ 等[４７]用 Ｎ￣甲基￣Ｎ￣亚硝基脲

处理水稻进而诱导 ｄｅｐ３ 突变体ꎬ发现 ｄｅｐ３ 突变体

的穗形从开花至完全成熟均为直立ꎻ而野生型的穗

形在开花后开始下垂ꎬＤＥＰ３ 突变还调节了其他特

性ꎬ包括圆锥花序、籽粒形状和每个圆锥花序的籽粒

数ꎬ并基于 ＭＡＰ 的克隆结果将 ＤＥＰ３ 鉴定为候选基

因ꎬ预测其可以编码 ＰＬＡ２ 超家族蛋白ꎬ能为水稻育

种提供新资源ꎮ 翁小煜[４８] 对水稻 ９ 号染色体着丝

粒附近一个同时控制抽穗期、株高和穗粒数的主效

ＱＴＬ 基因 Ｇｈｄ７ 进行克隆和功能研究ꎬ发现其在长

日照条件下表达增强ꎬ导致植株增高、抽穗延迟、茎
秆粗壮抗倒伏、穗粒数增多ꎬ从而提高单株产量ꎮ Ｌｉ
等[４９]经研究发现水稻 ＲＨ８ 基因可以同时调控每穗

小花数、株高、开花期、分蘖数等性状进而调控产量ꎬ
并克隆了 ＲＨ８ 基因ꎮ Ｗａｎｇ 等[５０]通过对 ２ １５５ 种水

稻 ＡＲＥ１ 基因进行分析ꎬ发现其中的 ａｒｅ１￣１ 位点功

能丧失突变导致衰老延迟ꎬ可在氮限制条件下增强

氮利用效率ꎬ并将产量提高了 １０.００％~ ２０􀆰 ００％ꎮ
Ｗａｎｇ 等[５１]成功从水稻高产杂交种广两优 ６７６(广
占 ６３￣４Ｓ×福恢 ６７６)Ｆ２群体中克隆、解析了杂种优势

基因 ＧＷ３ｐ６ꎬ并确认该基因是造成水稻杂交种广两

优 ６７６ 高千粒质量性状的主要因素ꎮ 将来自雌性系

广占 ６３￣４Ｓ 的 ＧＷ３ｐ６ 等位基因导入雄性自交系福

恢 ６７６ꎬ产生近等基因系ＮＩＬ￣ＦＨ６７６::ＧＷ３ｐ６ꎮ 与福

恢 ６７６ 相比ꎬＮＩＬ￣ＦＨ６７６::ＧＷ３ｐ６的籽粒产量显著提
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高ꎮ 欧阳亦聃[５２] 对不同水稻品种不同发育时期中

的 ＯｓＨｓｐ２０ 基因进行了系统的表达聚类分析ꎬ结果

表明 ＯｓＨｓｐ２０ 基因在营养生长时期和生殖生长时期

差异表达ꎬＯｓＨｓｐ２０ 家族在杂交种汕优 ６３ 中都表现

出杂种优势ꎬＯｓＨｓｐ２０ 基因在不同品种中也表现出

不同的表达趋势ꎮ Ｌｉ 等[５３] 经研究发现水稻中 ＧＳ５
通过调节粒宽、灌浆速率和粒质量来控制粒度分布ꎮ
ＧＳ５ 编码一种假定的丝氨酸羧肽酶ꎬ并且作为粒度

分布的正调节因子发挥作用ꎬ因此 ＧＳ５ 的高表达与

粒度分布相关ꎮ 对 ５１ 份来自不同地理区域的水稻

材料的启动子区域进行测序ꎬ确定了 ３ 个与籽粒宽

度相关的单倍体ꎮ 结果表明ꎬＧＳ５ 的自然变异有助

于提高水稻的粒度多样性ꎬ并可能提高水稻和其他

作物的产量ꎮ Ｚｈｕ 等[５４] 基于重组自交系、测交群体

和中亲杂种优势数据集ꎬ通过数量性状基因座图谱

分析水稻产量杂种优势的遗传基础ꎬ利用简单重复

序列(Ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔꎬＳＳＲ)和序列标签位点

(Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｔａｇ ｓｉｔｅꎬＳＴＳｓ)分子标记发现与每株圆锥

花序数相关的 ２ 个 ＱＴＬ 位点ꎬ分别为 ｑＮＰ２、ｑＮＰ９ꎬ
与显性效应、超显性效应相关ꎬ并发现显性和超显性

是水稻产量杂种优势的最重要因素ꎬ其中产量构成

因素的累积效应发挥重要作用ꎮ Ｈｕｏ 等[５５] 经研究

发现编码烯酰辅酶 Ａ 水合酶 /异构酶的粒数 １
(ＮＯＧ１)通过提高每穗粒数增加水稻产量ꎬ而且不

会对每株穗数或粒质量产生负面影响ꎬＮＯＧ１ 的引

入使缺失 ＮＯＧ１ 的水稻品种中花 １７ 的产量提高了

２５.８０％ꎬＮＯＧ１ 的过量表达使含 ＮＯＧ１ 的水稻品种

特青的产量提高了 １９􀆰 ５０％ꎬＮＯＧ１ 在增加籽粒数方

面起着显著作用ꎬ但不改变抽穗期或结实率ꎬ说明

ＮＯＧ１ 可用于增加水稻产量ꎮ
随着水稻杂种优势机理研究的不断深入ꎬ越来

越多的水稻杂种优势基因被克隆ꎬ也构建了相应的

调控网络ꎮ Ｈｕａｎｇ 等[１９]利用 １ ４９５ 份杂交水稻品种

及 １７ 套代表性遗传群体进行组学分析和田间表型

鉴定ꎬ发现水稻产生的杂种优势是由已鉴定出的杂

种优势基因位点决定的ꎬ这些遗传位点在杂合状态

时大多表现出不完全显性ꎬ杂交 Ｆ１代产生了全新的

基因型组合ꎬ实现了对水稻花期、株型、产量各要素

的理想搭配ꎬ从而形成杂种优势ꎮ 因此ꎬ研究人员今

后应继续加强水稻种质资源中杂种优势相关优异等

位基因的挖掘与利用ꎬ实现亲本材料的高效选育和

组配ꎬ为分子设计杂交育种与培育强优势杂交水稻

新品种提供理论支撑ꎮ
３.３　 大豆杂种优势相关基因挖掘及 ＱＴＬ定位

　 　 大豆同样具有较强的杂种优势ꎬ目前国内已审

定杂交大豆品种近 ４０ 个ꎬ其增产幅度为 ５.３％~
２２􀆰 ７％[１０]ꎮ 与已开展三十余年的大豆杂种优势利

用研究相比ꎬ分子基础研究方面还相对比较薄弱ꎮ
Ｚｈａｎｇ 等[５６]通过转录组测序分析 ２ 个强优势大豆杂

交种 ＨＹＢＳＯＹ￣１、ＨＹＢＳＯＹ￣５ 及其亲本的差异基因

表达情况时ꎬ发现调控种子发育相关代谢通路的关

键基因与大豆杂种优势密切相关ꎮ
目前ꎬ在大豆中已有多个调控种子发育(如籽

粒大小、百粒质量等)的相关基因被鉴定ꎮ 在籽粒

大小相关调控基因研究方面ꎬＷａｎｇ 等[５７] 通过对

８００ 多份不同基因型大豆材料的重测序数据进行分

析ꎬ鉴定到 １ 个调控籽粒大小的关键基因 Ｇｍ￣
ＳＷＥＥＴ１０ａꎬＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ 与其同源等位基因 Ｇｍ￣
ＳＷＥＥＴ１０ｂ 都能转运蔗糖和己糖ꎬ有助于糖从种皮

转运到胚ꎬ进而影响大豆籽粒大小ꎬ最终影响大豆产

量ꎮ Ｄｕａｎ 等[５８] 随后鉴定到了另一个决定大豆籽粒

大小的关键基因 ＧｍＳＴ０５ꎬ并发现其通过调控 Ｇｍ￣
ＳＷＥＥＴ１０ａ 的转录ꎬ从而正向调控籽粒大小ꎮ Ｓｉｎｇｈ
等[５９]发现编码 ω￣３ 脂肪酸去饱和酶的 ＧｍＦＡＤ３ 可

以控制大豆叶片和籽粒的大小ꎬＧｍＦＡＤ３ 沉默的植

株表现出籽粒增大和叶片卷曲的特征ꎬ并可以在不

影响种子蛋白质或脂肪含量的情况下提高单株产

量ꎮ Ｎｇｕｙｅｎ 等[６０] 利用正向遗传方法和 ＣＲＩＳＰＲ /
Ｃａｓ９ 基因编辑技术鉴定到了另一个调控叶片和籽

粒大小的基因 ＧｍＫＩＸ８￣１ꎬ它负调控细胞增殖ꎬ功能

丧失的 ＧｍＫＩＸ８￣１ 突变体的种子和叶子增大ꎬ使籽

粒产量增加ꎬ从而提高单株产量ꎮ Ｚｈｕ 等[６１] 则定位

并克隆了 １ 个基因 ＧｍＳＳＳ１ 编码 ＳＰＩＮＤＬＹ 同源物ꎬ
ＧｍＳＳＳ１ 位于 １９ 号染色体上ꎬＧｍＳＳＳ１ 基因敲除导

致大豆籽粒变小ꎬ而过表达则导致籽粒变大ꎬ从而影

响大豆产量ꎮ 百粒质量是大豆的重要产量性状之

一ꎬ对杂种优势的充分发挥起到至关重要的作用ꎮ
Ｌｕ 等[６２] 通过对来自野生大豆 ＺＹＤ７ 和栽培大豆

ＨＮ４４ 杂交后代的重组自交系群体进行全基因组测

序分析ꎬ鉴定到了 １ 个控制大豆百粒质量的基因

ＧｍＰＰ２Ｃꎬ通过功能分析发现ꎬ该基因的优异等位基

因 ＰＰ２Ｃ￣１ 能与油菜素内酯信号通路的转录因子

ＧｍＢＺＲ１ 等相互作用ꎬ通过去磷酸化将其激活ꎬ从而

促进下游控制种子大小的基因表达ꎬ提高粒质量ꎮ
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除了调控种子发育的相关基因可能与大豆杂种

优势相关外ꎬ借鉴其他作物杂种优势基因的特点ꎬ分
枝数、叶柄夹角等株型性状相关基因可能也决定大

豆能否充分发挥杂种优势ꎮ Ｌｉａｎｇ 等[６３] 对 ２ ４０９ 份

大豆种质的重测序数据进行了全基因组关联分析ꎬ
发现 Ｄｔ２ 基因除调控大豆结荚习性外ꎬ还可结合到

ＧｍＡｐ１ａ 和 ＧｍＡｐ１ｄ 的启动子上并激活它们的转录ꎬ
从而调控大豆分枝数ꎮ Ｇａｏ 等[６４] 通过分析大豆叶

柄夹角增大的 Ｇｍｉｌｐａ１ 突变体ꎬ鉴定到了控制大豆

叶柄夹角的 ＧｍＩＬＰＡ１ 基因ꎬ该基因编码 ＡＰＣ８￣ｌｉｋｅ
蛋白ꎬ 主 要 在 叶 原 基 的 基 底 细 胞 中 表 达ꎬ 与

ＧｍＡＰＣ１３ａ 相互作用ꎬ通过优化大豆叶柄角度来改

变大豆植株结构ꎮ
分子生物学技术的不断发展和组学技术的广泛

应用ꎬ加速了大豆杂种优势相关基因克隆和机理研

究的步伐ꎮ 今后研究人员应加大相关优势基因在杂

交大豆亲本中的挖掘和应用程度ꎬ明确优异亲本的

基因组成及其遗传规律ꎬ充分发挥大豆杂种优势ꎮ
３.４　 其他作物杂种优势相关候选基因挖掘及 ＱＴＬ
定位

　 　 除上述研究外ꎬ在其他农作物中也开展了一些

杂种优势相关候选基因挖掘及 ＱＴＬ 定位研究ꎮ
Ｚｈｏｕ 等[６５] 以大麦品种 Ｂａｕｄｉｎ 和长粒野生大麦

Ａｗｃｓ２７６ 为试验材料ꎬ在同一地点进行了 ３ 年的重

组自交系群体鉴定ꎮ 使用 １ ８３２ 个全基因组多样性

阵列技术标记构建高密度遗传连锁图谱ꎬ总跨度为

９２７.０７ ｃＭꎬ平均间隔约为 ０.４９ ｃＭꎬ发现控制大麦粒

长的 ２ 个主要位点 ＬＥＮ￣３Ｈ 和 ＬＥＮ￣４Ｈꎮ 王洋坤[６６]

检测到 ｑＦＳ￣Ｄ３￣１、ｑＦＳ￣Ａ９￣１、ｑＦＳ￣Ａ７￣１ 等 １３ 个与陆

地棉纤维强度相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ将纤维强度 ＱＴＬ 位

点定位在 １７ 号染色体 ２４.３４７ ｃＭ 至 ２５.４８９ ｃＭ 之

间ꎬ并克隆了相关基因 ＧｈＵＢＸꎮ Ｋｏｈｅｌ 等[６７] 通过组

配陆地棉 ＴＭ￣１ 和海岛棉 ３７￣９ꎬ从 Ｆ２群体中鉴定到

Ｓｆ￣１、Ｆｆ￣１、Ｌｆ￣１ 等 １３ 个与品质性状相关的 ＱＴＬ 位

点ꎬ其中 Ｓｆ￣２、Ｓｆ￣４、Ｌｆ￣２ 会使棉花的纤维强度和纤维

长度降低ꎮ Ｍａ 等[６８] 在陆地棉中共检测到 １６ 个与

株高有关的 ＱＴＬ 位点ꎬ发现加性效应、部分显性效

应和超显性效应决定了陆地棉株高的杂种优势ꎬ并
且影响与环境相互作用的上位效应和 ＱＴＬ 位点ꎮ
Ｌａｎ 等[６９]定位了甘蓝中 ＤｗＦ３、ＤｗＦ８、ＡＣＬ５ 等与植

株大小有关的 ＱＴＬ 位点ꎮ 李幸[７０] 则定位了甘蓝中

产量超亲优势的重要 ＱＴＬ 位点 ｑＴＢｙ３.１ꎬ其处于控

制产量杂种优势的重要染色体区段ꎮ Ｋｒｉｅｇｅｒ 等[１８]

克隆了可使番茄产量提高 ６０％以上的杂种优势基

因 ＳＦＴꎬ发现其在不同环境和遗传背景下对产量都

能产生杂种优势ꎬ且研究结果表明几个性状以多效

性方式整合以驱动杂种优势ꎮ Ｆｒａｒｙ 等[７１] 在番茄 ２
号、３ 号和 ８ 号染色体上分别定位到 ３ 个控制果实

质量的 ＱＴＬ 位点( ｆｓｚ２ｂ.１、ｆｓｚ３.１ 和 ｆｓ８.１)ꎬ在 ３ 号染

色体上还定位到 １ 个控制果实质量的 ＱＴＬ 位点

( ｆｗ３.１)ꎮ Ｒａｏ 等[７２]在苦瓜中鉴定到了 ｑＦＬ１、ｑＦＤ１、
ｑＦＷ１、ｑＦＴ１４、ｑＦＮ５、ｑＹＤ１ 等与果实长度、直径、质
量、果肉厚度、每株果实数、每株产量性状相关的 １９
个 ＱＴＬ 位点ꎬ其中大部分位于 ２０ 号染色体连锁群

的相邻区域ꎬ这为苦瓜品种改良中的标记辅助选择

和杂种优势利用提供了重要依据ꎮ

４　 总结与展望

　 　 目前ꎬ农作物杂种优势相关基因挖掘及 ＱＴＬ 定

位主要集中在玉米、水稻、大豆、棉花等大田农作物

中ꎬ另外在经济作物中也有一些相关报道ꎮ 本文对

其中重要基因位点进行了归纳ꎬ具体见表 １ꎮ
　 　 作物杂种优势利用[７３￣７７] 对农业发展和世界粮食

安全具有重大意义ꎬ明确杂种优势的遗传基础可以充

分发挥、利用杂种优势ꎮ 随着越来越多的杂种优势

ＱＴＬ 位点被挖掘和相关基因被克隆ꎬ我们对杂种优势

形成和作用的分子机理有了更加系统的认识ꎬ这极大

地加快了解析作物杂种优势遗传基础的步伐ꎮ 然而

众多关于作物杂种优势 ＱＴＬ 定位的研究发现ꎬ影响

杂种优势的主效位点 ＱＴＬ 较少ꎬ而微效位点较多ꎮ
因此ꎬ有研究人员得出杂种优势是由微效位点控制的

结论ꎬ且易受环境因素的影响ꎬ这给杂种优势遗传基

础解析增加了难度ꎬ也是目前杂种优势位点挖掘和

ＱＴＬ 定位研究推进较慢的因素之一ꎬ导致很多杂种优

势基因仍未被克隆ꎮ 因此ꎬ在今后研究中ꎬ采用多环

境的表型鉴定、单一的遗传环境、明确有效的度量指

标是准确挖掘和定位杂种优势位点的必备条件ꎮ
　 　 另外ꎬ随着高通量测序技术和组学分析的广泛

应用ꎬ作物杂种优势与表观遗传学[７８￣７９]、转录组

学[５６ꎬ８０]、代谢组学[８１￣８２]、蛋白质组学[８３] 等的联系被

逐步揭示ꎬ杂种优势相关基因挖掘与 ＱＴＬ 定位同高

通量测序、大数据分析相结合ꎬ将会推动作物杂种优

势分子机理研究不断发展ꎬ也为我们更全面、深入地

解析杂种优势遗传基础提供了理论和技术支撑ꎮ
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表 １　 主要农作物中杂种优势相关数量性状基因座(ＱＴＬ)位点及基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ (ＱＴＬｓ) ａｎｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｍａｊｏｒ ｃｒｏｐｓ

农作物 杂种优势性状　 　 　 　 　 　 　 杂种优势相关 ＱＴＬ 位点 / 基因　 　 　 　 　 　 　 　 参考文献

玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ) 行粒数、产量 ＨＫＰＲ７ｂ、ｈＧＹ７ｂ [２９]
产量 ＺｍＳＭＫ９、ＺｍＳＲＬ５ [２６]
轴粗、粒深 ｑＣＤ￣４.１、ｑＫＤ￣１.１ [２７]
穗行数 ＦＥＡ２ [２４]、[２５]
籽粒长度 ｑｋＬ１ａ、ｑｋＬ２ａ、ｑｋＬ５ａ、ｑｋＬ５ｂ、ｑｋＬ６ａ、ｑｋＬ８ａ、ｑｋＬ９ａ [２８]
粒质量 ｑＧＷ１.０５ [３０]
雄穗分枝数 ｕｂ３ [３１]
穗宽 ｈｌＥＷ２ｂ [３３]
开花期、籽粒大小 ＺｍＥＭＦ１Ｌ１、ＺｍＫＷ１０、ＺｍＫＯＢ１ [３４]
粒形及果穗形态 ＺｍＫＬ９ [３５]
叶片形态 ＺｍＬＮＧ１ [３６]

水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) 产量 ＧＷ２ [３７]
产量 ｑＧＹ２￣１、ＬＰＫ [３８]
产量 ＤＥＰ１ [４０]
直立圆锥花序、产量 ＥＰ [４１]
产量 ＬＲＫ１ [４２]
抗倒伏、产量 ＩＰＡ１ [４３]
粒质量、产量 ＧＳ５ [５３]
产量 ＲＨ８ [４９]
产量 ａｒｅ１￣１ [５０]
产量 ＧＷ３ｐ６ [５１]
粒宽 ｑＳＷ５ [３９]
营养生长及生殖生长 ＯｓＨｓｐ２０ [５２]
产量、抽穗期、株高 Ｇｈｄ８ [４６]
抗倒伏 ＳＣＭ２ [４５]
穗大小、粒形等 ＤＥＰ３ [４７]
抽穗期、株高和穗粒数 Ｇｈｄ７ [４８]
每株圆锥花序数 ｑＮＰ２、ｑＮＰ９ [５４]
产量 ＮＯＧ [５５]

大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) 籽粒大小 ＧｍＳＷＥＥＴ１０ａ [５７]
籽粒大小 ＧｍＳＴ０５ [５８]
叶片与籽粒大小 ＧｍＦＡＤ３ [５９]
叶片与籽粒大小 ＧｍＫＩＸ８￣１ [６０]
籽粒大小 ＧｍＳＳＳ１ [６１]
粒质量 ＰＰ２Ｃ [６２]
分枝数 Ｄｔ２ [６３]
叶柄夹角 ＧｍＩＬＰＡ１ [６４]

大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ) 粒长 ＬＥＮ￣３Ｈ、ＬＥＮ￣４Ｈ [６５]
陆地棉(Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｉｒｓｕｔｕｍ) 纤维强度 ｑＦＳ￣Ｄ３￣１、ｑＦＳ￣Ａ９￣１、ｑＦＳ￣Ａ７￣１ 等 １３ 个 ＱＴＬ 位点以及 ＧｈＵＢＸ [６６]

纤维强度、纤维长度、纤维细度 Ｓｆ￣１、Ｆｆ￣１、Ｌｆ￣１ 等 １３ 个 ＱＴＬ 位点 [６７]

株高 ｑＰＨ￣Ｃｈｒ９￣２、ｑＰＨＣｈｒ１９￣４、ｑＰＨ￣Ｃｈｒ２２￣４ 等 １６ 个 ＱＴＬ 位点 [６８]

甘蓝(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ) 植株大小 ＤｗＦ３、ＤｗＦ８、ＡＣＬ５ 等 ４７ 个 ＱＴＬ 位点 [６９]

产量 ｑＴＢｙ３.１ [７０]

番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) 产量 ＳＦＴ [１８]

果实质量 ｆｓｚ２ｂ.１、ｆｓｚ３.１、ｆｓ８.１、ｆｗ３.１ [７１]

苦瓜(Ｍｏｍｏｒｄｉｃａ ｃｈａｒａｎｔｉａ) 果实长度、果实直径、果实质量、果
肉厚度、每株果实数、产量

ｑＦＬ１、ｑＦＤ１、ｑＦＷ１、ｑＦＴ１４、ｑＦＮ５、ｑＹＤ１ 等 １９ 个 ＱＴＬ 位点 [７２]

ＱＴＬ:数量性状基因座ꎮ
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ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｉｎ ｔｗｏ ｓｏｙｂｅａｎ Ｆ１ ｈｙｂｒｉｄｓ ｂｙ ＲＮＡ￣ｓｅｑ
[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ２０１７ꎬ１２(７):ｅ０１８１０６１.

[５７] ＷＡＮＧ Ｓ Ｄꎬ ＬＩＵ Ｓ Ｌꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ
ｓｅｅｄ ｓｉｚｅꎬ ｏｉｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ＳＷＥＥＴ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｏｙｂｅａｎ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｖｉｅｗꎬ２０２０. ＤＯＩ:１０.１０９３ / ｎｓｒ / ｎｗａａ１１０ / ５８４７６９８.

[５８] ＤＵＡＮ Ｚ Ｂꎬ ＺＨＡＮＧ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎａｔｕｒａｌ ａｌｌｅｌｉｃ ｖａｒｉａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ＧｍＳＴ０５ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２２ꎬ２０(９):１８０７￣１８１８.

[５９] ＳＩＮＧＨ Ａ Ｋꎬ ＦＵ Ｄ Ｑꎬ ＥＬ￣ＨＡＢＢＡＫ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｇｅｎｅｓ
ｅｎｃｏｄｉｎｇ ω￣３ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｄｅｓａｔｕｒａｓｅ ａｌｔｅｒｓ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｂｅａｎ ｐｏｄ ｍｏｔｔｌｅ ｖｉｒｕｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉ￣
ｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ２０１１ꎬ２４(４):５０６￣５１５.

[６０] ＮＧＵＹＥＮ Ｃ Ｘꎬ ＰＡＤＤＯＣＫ Ｋ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＫＩＸ８￣１
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｏｒｇａｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ａｎｄ ｉｓ ｔｈｅ ｃａｕｓａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｍａｊｏｒ ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ ＱＴＬ ｑＳｗ１７￣１[ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０２１ꎬ２２９
(２):９２０￣９３４.

[６１] ＺＨＵ Ｗ Ｗꎬ ＹＡＮＧ Ｃꎬ ＹＯＮＧ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ａｔｔｒｉｂ￣
ｕｔｅｄ ｔｏ ａ ｎｏｎｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ＳＯＹＢＥＡＮ ＳＥＥＤ ＳＩＺＥ １ꎬ ａ
ＳＰＩＮＤＬＹ￣ｌｉｋｅ ｇｅｎｅꎬ ｉｓ ｅｘｐｌｏｉｔｅｄ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｍ￣
ｐｒｏｖｅｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０２２ꎬ２３６(４):１３７５￣１３９２.

[６２] ＬＵ Ｘꎬ ＸＩＯＮＧ Ｑꎬ ＣＨＥＮＧ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＰＰ２Ｃ￣１ ａｌｌｅｌｅ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ａ
ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｏｙｂｅａｎ １００￣ｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ[Ｊ] . Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１７ꎬ１０(５):６７０￣６８４.

[６３] ＬＩＡＮＧ Ｑꎬ ＣＨＥＮ Ｌꎬ ＹＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｄｔ２ ｄｅ￣
ｔｅｒｍｉｎｅｓ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０２２.
ＤＯＩ:１０.１０３８ / ｓ４１４６７￣０２２￣３４１５３￣４.

[６４] ＧＡＯ Ｊꎬ ＹＡＮＧ Ｓꎬ ＣＨＥＮＧ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. ＧｍＩＬＰＡ１ꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａｎ
ＡＰＣ８￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｌｅａｆ ｐｅｔｉｏｌｅ ａｎｇｌｅ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１７ꎬ１７４ (２): １１６７￣１１７６.
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[６５] ＺＨＯＵ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｓ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｙ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍａｊｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ ｋｅｒｎｅｌ ｌｅｎｇｔｈ ｉｎ ｗｉｌｄ ｂａｒｌｅｙ (Ｈｏｒ￣
ｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ ｓｓｐ. ｓｐｏｎｔａｎｅｕｍ) [ Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１６. ＤＯＩ:
１０.１１８６ / ｓ１２８６３￣０１６￣０４３８￣６.

[６６] 王洋坤. 陆地棉高强纤维 ＱＴＬ(ｑＦＳＤ０３)的精细定位与候选基

因的克隆[Ｄ]. 南京:南京农业大学ꎬ２０１６.
[６７] ＫＯＨＥＬ Ｒ Ｊꎬ ＹＵ Ｊꎬ ＰＡＲＫ Ｙ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｆｉｂｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ[Ｊ] . Ｅｕ￣
ｐｈｙｔｉｃａꎬ２００１ꎬ１２１(２):１６３￣１７２.

[６８] ＭＡ Ｌ Ｌꎬ ＩＪＡＺ Ｂꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｙｎａｍｉｃ ＱＴＬ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ
ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｕｓｉｎｇ ｍａｔｅｒｎａｌ ａｎｄ ｐａｔｅｒｎａｌ ｂａｃｋｃｒｏｓｓｉｎｇ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ[ Ｊ] . Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ２０１８ꎬ２１４(９):１６７￣
１８４.

[６９] ＬＡＮ Ｔ Ｈꎬ ＰＡＴＥＲＳＯＮ Ａ Ｈ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ＱＴＬｓ ｄｅｔｅｒ￣
ｍｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｉｚｅ ｏｆ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐ￣
ｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２００１ꎬ１０３(２):３８３￣３９７.

[７０] 李　 幸. 甘蓝产量相关性状的遗传解析和 ＱＴＬ 定位[Ｄ]. 北

京:中国农业科学院ꎬ２０１９.
[７１] ＦＲＡＲＹ Ａꎬ ＦＵＬＴＯＮ Ｔ Ｍꎬ ＺＡＭＩＲ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｄｖａｎｃｅｄ ｂａｃｋｃｒｏｓｓ

ＱＴＬ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａ Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ × Ｌ. ｐｅｎｎｅｌｌｉｉ ｃｒｏｓｓ ａｎｄ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉ￣
ｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２００４ꎬ１０８(３):４８５￣４９６.

[７２] ＲＡＯ Ｐ Ｇꎬ ＢＥＨＥＲＡ Ｔ Ｋꎬ ＧＡＩＫＷＡＤ Ａ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ ａｎｄ ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｂｉｔｔｅｒ ｇｏｕｒｄ (Ｍｏ￣
ｍｏｒｄｉｃａ ｃｈａｒａｎｔｉａ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０２１. ＤＯＩ: １０.
１０３８ / ｓ４１５９８￣０２１￣８３５４８￣８.

[７３] 何旭东ꎬ隋德宗ꎬ王红玲ꎬ等. 中国柳树遗传育种研究进展[ Ｊ] .
南京林业大学学报(自然科学版)ꎬ２０２２ꎬ４６(６):５１￣６３.

[７４] 杨美丽ꎬ鹿红卫ꎬ程建梅ꎬ等. 玉米杂交种产量性状杂种优势及

其与亲本自交系的相关研究[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０２２ꎬ５０(４):
６３￣６８.

[７５] 韦金菊ꎬ周　 会ꎬ李海碧ꎬ等. 广西近 ４０ 年甘蔗种质资源引进

及利用[Ｊ] . 南方农业学报ꎬ２０２１ꎬ５２(２):２８０￣２８７.
[７６] 肖熙鸥ꎬ林文秋ꎬ陈 　 卓ꎬ等. 马铃薯抗青枯病育种研究进展

[Ｊ] . 江苏农业学报ꎬ２０２１ꎬ３７(５):１３４４￣１３５１.
[７７] 吕玉茹ꎬ李造哲ꎬ马青枝ꎬ等. 披碱草和野大麦及其杂交新品系

苗期抗旱性[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０２１ꎬ４９(７):１６０￣１６４.
[７８] ＭＡ Ｘꎬ ＸＩＮＧ Ｆꎬ ＪＩＡ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｒｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ＣＨＧ ｍｅｔｈｙｌａ￣

ｔｉｏｎ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｌｌｅｌｉｃ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｅｌｉｔｅ ｈｙｂｒｉｄ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２１ꎬ１８６(２):１０２５￣１０４１.

[７９] ＣＨＥＮ Ｌ Ｙꎬ ＺＨＵ Ｙ Ｙꎬ ＲＥＮ Ｘ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ
ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｐａｒｅｎｔａｌ ｌｉｎｅｓ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２２. ＤＯＩ:１０.３３９０ / ｐｌａｎｔｓ１１０９１１３６.

[８０] ＫＯＮＧ Ｘ Ｐꎬ ＣＨＥＮ Ｌꎬ ＷＥＩ Ｔ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｃａｂｂａｇｅ
[Ｊ] . Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２０２０ꎬ１１２(６):４７３２￣４７４１.

[８１] ＤＡＮ Ｚ Ｗꎬ ＣＨＥＮ Ｙ Ｐꎬ ＬＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃ ｌａｎｄｓｃａｐｅ
ｏｆ ｒｉｃｅ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｓ ｐａｔｈｗａｙ ｂｉｏｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｃｏｍ￣
ｐｌｅｘ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２１ꎬ１８７(２):１０１１￣１０２５.

[８２] ＬＩ Ｚꎬ ＺＨＵ Ａꎬ ＳＯＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏ￣
ｌｏｍｅ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｏｍｅ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｐａｔｈｗａｙｓ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｍａｉｚｅ ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２０. ＤＯＩ:１０.
１１０５ / ｔｐｃ.２０.００３２０.

[８３] ＢＩＲＤＳＥＹＥ Ｄꎬ ＤＥ ＢＯＥＲ Ｌ Ａꎬ ＢＡＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｈｅｔｅｒｏ￣
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